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La progresiva ocupación y colonización 
de los diversos espacios naturales por los ver- 
tebrados, ha tenido como corolario una serie 
de cambios evolutivos de carácter somático 
tanto en lo relativo al sistema controlado 
(efectores en general) como en cuanto al sis- 
tema de control (aparato endócrino y nervioso). 

Muchos aspectos de la conducta, como 
el control central del movimiento y de la mar- 
cha, o el procesamiento de la información 
sensorial, se han esclarecido sustancialmente 
por la aplicación de un abordaje evolutivo 
(Szentagothai у Arbib, 1974; Evarts ег al., 
1971). En gran medida sobre estas bases, el 
estereotipo sherringtoniano que asumía las 
conductas intrínsecas como la manifesta- 
ción pura de cadenas de reflejos se ha enri- 
quecido con el reconocimiento de tipos de 
conducta centralmente programadas (disparadas 
externa o internamente) junto a las realimen- 
tadas, 

Parece obvio que la adaptación a nuevos 
ambientes ecológicos, implica necesariamente 
la solución de problemas de control visceral 
para garantizar la estabilidad correspondiente 
del medio interno. Por esta razón, resulta sor- 
prendente comprobar que salvo la excelente 
revisión de Burnstock, 1968, relativa a la or- 
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ganización y funcionamiento del sistema autó- 
nomo periférico, el abordaje comparativo ha 
sido sólo ocasionalmente extendido al proble- 
ma de cómo los mecanismos de control visceral 
se han ido ajustando a las exigencias compor- 
tamentales impuestas por el desplazamiento 
desde un ambiente a otro (Segura, 1969; Se- 
gura, de Juan, 1972). En efecto, aún en las 
más exhaustivas revisiones a nuestro alcance 
acerca del control de las funciones cardio- 
vasculares, por ejemplo, (Korner, 1971; Smith, 
1974; Oberg, 1976; Kirchheím, 1976) no se 
alude en ningún caso al aspecto evolutivo del 
problema. 

En el análisis de los componentes visce- 
rales de la conducta se plantean dos interro- 
gantes 1undamentales: a) de qué modo se sin- 
cronizan las reacciones de carácter vegetativo 
con las distintas secuencias de una determina- 
da conducta, y b) en qué momento de la evo- 
lución de los vertebrados se desarrollan morfo- 
lógicamente y se ponen en funcionamiento 
efectivo los diversos detectores o transducto- 
res que dan origen a los lazos de realimenta- 
ción vegetativa. 

Con respecto al primer punto, existen 
numerosas evidencias que apuntan hacia una re- 
presentación visceral a múltiple nivel en el sis- 
tema nervioso central de los vertebrados, neo- 
córtex incluido (véase bibliografía en Segura, 
1969). 

En cuanto al segundo aspecto, la informa- 
ción bibliográfica es muy escasa. Algunos ex- 
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perimentos en peces (Lutz y Wyman, 1932; 
Mott, 1951) parecen probar en esta clase, la 
existencia de barorreceptores efectivos en el 
sistema branquial, pues se obtuvo caída de 
presión e inhibición cardíaca por aumento de 
la presión en las arterias branquiales. 

Con respecto a los vertebrados hetero- 
termos terrestres, las únicas observaciones que 
hemos podido encontrar (Neil et al., 1950, en 
la rana e Ishii ef al., 1966, ев el sapo) prueban 
que el nervio del laberinto carotídeo (supuesto 
predecesor evolutivo del seno carotídeo) condu- 
ce potenciales de acción cuando se aumenta 
la presión dentro del laberinto. Sin embargo, 





la prueba crucial de una regulación refleja 
nerviosa de las variables cardiorrespiratorias 
en los Anuros, esto es, la comprobación de cam- 
bios circulatorios y respiratorios consecutivos 
a las variaciones de presión intralaberíntica, 
no ha podido ser obtenida hasta el presente. 
Aún mayor es la carencia de información res- 
pecto de los reptiles, еп los“cuales salvo al- 
gunas observaciones anatómicas (Adams, 1952) 
sobre el seno carotídeo, se ignora por comple- 
to su posible papel en el control autonómico. 

El objeto del presente trabajo fue cotejar 
los modos de operar de los sistemas de control 


cardiorrespiratorio en tres especies tomadas 
como ejemplo de clase: un anfibio, Bufo are- 
narum Hensel (Amphibia, Anura), un reptil, 
Tupinambis rufescens (Teiidae, Squamata), y 
un mamífero, Rattus norvegicus (Rodentia). 
Las comparaciones fueron hechas sometiendo 
los animales a las mismas perturbaciones de 
tipo escalón, centrales (pulsos rectangula- 
res aplicados al tegmentum mesencefálico) 
y periféricas (oclusión carotídea bilateral). 
Se efectuó el análisis de los transitorios de pre- 
sión arterial y frecuencia cardíaca tanto de la 
respuesta inmediata a la perturbación como de 
la estabilización. 


Fig. 1.— Registro poligráfico de las 
interacciones cardiorrespiratorias en 
el sapo despierto y en libertad de то- 
vimiento. A: Reacciones presoras y 
cronotrópicas sostenidas, asociadas a 
cambios respiratorios. В: Otro ejem- 
plo en que se aprecia una drástica dis- 
minución de la presión sistémica 
(BP) y de la frecuencia cardíaca (HR) 
coincidiendo con la transición entre 
respiración impelente pulmonar (i.p) 
a respiración oral (.ол.). También 
se aprecia claramente la recuperación 
ulterior de las funciones cardiovas- 
culares dependiente de los cambios 
respiratorios. ECG: Electrocardio- 
grama. R: Respiración. EEG: Elec- 
trograma del cerebro anterior. Nó- 
tese la estrecha correspondencia 
entre respiración impelente y husos 
del EEG en A. 








Material y Método 


Los experimentos fueron realizados a 
temperatura ambiente (25 a 27°С) en anima- 
les aclimatados, a 25%C durante dos sema- 
nas y anestesiados con uretano (etilcarbamato) 
1.0-1.5 g/kg. En todos los casos se utilizaron 
machos adultos. Una vez fijados en un aparato 
estereotáxico se procedió a registrar la presión 
arterial por medio de un transductor Statham 
P23 Dc, la frecuencia cardíaca con un cardio- 
tacómetro disparado por la onda R del ECG, 
el ECG, la frecuencia cardíaca y el EEg, utili- 


zando un polígrafo Grass modelo 7. Los es- 
tímulos tipo escalón fueron: a) trenes de pul- 
sos rectangulares de amplitud umbral (1 a 5 V - 
50 Hz - 1 ms) y duración variable (10 a 30 s), 
generados por una unidad de estimulación 
Tektronix 161-162 y aplicados a la Forma- 
ción Reticular Mesencefálica por medio de elec- 
trodos bipolares de 10u de diámetro; b) oclu- 
sión carotídea brusca obtenida por medio de 
un lazo atraumático colocado proximal al co- 
razón y accionado manualmente. 

Mientras en la rata se hizo un sólo descen- 
so por animal a la Formación Reticulada, en 
las otras especies se bajó varias veces el elec- 
trodo estimulados al tegmentum en cada ex- 
perimento. El punto estimulado fue examinado 
histológicamente en todos los casos por medio 
de secciones de cerebro coloreado con hema- 
toxilina. 


Fig. 2.— Efecto de la anestesia (A), 
de la extirpación de ambas carótidas 
con los laberintos carotídeos (B) de 
la aplicación de 10 mm de Hg de pre- 
sión estable dentro de la cavidad del 
cuerpo (C) y de la sección bilateral 
de los nervios X, XI y XII (D). 
Nótese que en ninguno de los càsos la 
respuesta hipertensora y cronotrópi- 
. ca positiva consecutiva al aumento de 
presión intracavitaria espontánea (A 
y B) o experimental (C y D), se 
ve afectada, 


Análisis de los resultados 


La técnica del escalón unitario (McFar- 
land, 1971) fue empleada sistemáticamente 
a las respuestas presoras, cronotrópicas y res- 
piratorias. Se tomaronen cuenta los siguien- 
tes criterios y definiciones: 


б. 


3- 





ACTA ZOOLOGICA LILLOANA XXXIV (1979) 


El tren de pulsos rectangulares y la oclu- 
sión carotídea fueron considerados como 
funciones escalón. 

Retardos: las latencias fueron estimadas 
como retardos de propagación, esto es, 
intervalo en segundos entre el comienzo 
del estímulo (“on”) y el comienzo de 
la respuesta, 

Tanto Ton (constante de tiempo inicial 
o de perturbación) y Toff (constante 
de tiempo final o de estabilización) 
fueron medidas y comparadas. Ton: tiem- 
po transcurrido desde el comienzo de la 
respuesta hasta alcanzar el 63%de su má- 
ximo. Toff: lapso transcurrido entre 


la cesación del estímulo hasta que la 
respuesta decrece al 37% de su valor 
máximo. 





La duración de las respuestas fue esti- 
mada соп la relación t,/t,, siendo ty, el 
tiempo transcurrido entre el comienzo 
y el fin de la respuesta у t}, la duración 
del estímulo en segundos. 

Discriminación (D): existía siempre que 
por lo menos una de las variables auto- 
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nómicas, es decir, presión arterial, fre- 
cuencia cardíaca o respiración, permane- 
cía sin cambios durante la estimula- 
ción. 
Oscilación (O): presentación de fluctua- 
ciones amortiguadas e irregulares, inme- 
diatamente después de la interrupción 
del estímulo. 
Error (е): a) transitorio (е): cuando el 
retorno a los valores basales se producía 
después de un período mayor que 4 Toff 
y menor de 2 min; b) Error estacionario 
(eg): cuando después de la suspensión 
del estímulo, el regreso a los valores ba- 
sales tardaba más de 2 min (intervalo 
interestímulo mínimo). 
Adaptación (A): cuando la respuesta 
comenzaba a decrecer antes de la suspen- 
sión del estímulo. 
Retardo de la propagación: (TPD): 
Ton + Toff; se tomó este índice como 
2 medida de la aptitud 
del sistema para estabilizarse. 
Las diferencias estadísticas fueron anali- 


zadas por medio del test г de Student; consi- 
derando varias decenas de respuestas a la es- 
timulación reticular para cada especie. 


Con respecto a la comparación interespe- 


cífica de los efectos cardiorrespiratorios de la 
oclusión carotídea, sólo se consideran aquí 
las variaciones cualitativas; una descripción 
más detallada será objeto de una publicación 
ulterior. 


Resultados 


A) 


Efectos comparativos de la estimulación 
tegmental (Tabla 1). Rata: dieron cuatro 
patrones de respuesta. La asociación más 
común, 35 a 60 casos (58.33 9), fue hi- 


Fig. 3.— Persistencia de la respuesta 
presora y cronotrópica positiva por 
aumento de la presión intracarotí- 
dea después de la descercbración 
(B) y de la destrucción total del neu- 
тоеўе. A: Control antes de la lesión, 
od: Presión dentro del laberinto 
carotídeo, 


pertensión, taquicardia y polipnea; 13 
(21.66 %) respuestas incluyeron hiper- 
tensión y polipnea, sin cambios crono- 
trópicos. En 10 casos (16.66 %) se produ- 
jo hipotensión arterial más taquicardia, y 
por último, en 2 casos (3.33 $) hiperten- 
sión aislada. 

Sapo y lagarto: como consecuencia de 
la estimulación del tegmentum, ambas 
especies desarrollaron hipertensión, taqui- 
cardia y polipnea en el 100% de los casos. 
Retardo: fue significativamente más bre- 
ve en la rata que en las otras especies 
(Р ( 0.001). No se observaron diferen- 
cias significativas entre sapo y lagarto. 
Ton: la velocidad de cambios “on” fue 
mayor en la rata que en las otras espe- 
cies (Р ( 10.00). También se observaron 
diferencias entre sapo y lagarto (Р € 
0.001). 


o ыы ынал ылышы 
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Тоў: la velocidad de los cambios a la 
suspensión de los estímulos en la рге- 
sión arterial, fue 10 veces más rápida en 
la rata que en el lagarto y 7 veces más 
rápida que en el sapo (P ( 0.001 en 
ambos casos). También aquí hubo dife- 
rencias entre sapo y lagarto (Р ( 0.05). 
Duración total de las respuestas y TPD: 
cuanto más bajos son estos valores, in- 
dican una mayor capacidad del sistema 
para amortiguar los efectos de una per- 
turbación. Ambos fueron significativa- 
mente más breves en la rata que en las 
otras especies estudiadas (Р ( 0.001). 
Discriminación: se observó en el 42.00 % 
de los casos en la rata (25/60), mien- 
tras que nunca fue observada en el sa- 
ро ni en el lagarto.. 

Oscilación: se observaron oscilaciones 
post-estímulo en 21/60 casos en el sapo 
(35.00 %) y en 5/45 casos en el lagarto 
(11.00 %), pero en ningún caso en la 
rata, ` 
Error transitorio (е): el mayor por- 
centaje de error transitorio se observó 
en el lagarto (22/45; 48.88 $), un valor 
intermedio se obtuvo en el sapo (23/60; 
38.33 %) у la menor incidencia en la ra- 
ta (16/60; 26.66 $). ее: el error estacio- 
nario no estuvo nunca presente en la rata, 
mientras que 21 de 60 casos en el sapo 
(35.00 $) y 5 de 45 en el lagarto (11.11 
%) mostraron este accidente. 

Adaptación: el 80 % de las muestras 
en ratas (48 de 60 casos) mostraron 
adaptación al estímulo. Sólo 1 de 45 
casos (2.22 $) en el lagarto у 32 de 60 
(53.33 %) en el sapo presentaron esta 
característica. 


E En cuanto al EEG, la estimulación del 
tegmentum indujo desincronización sistemá- 
tica en la rata, sincronización en el lagarto y 
по tuvo efecto significativo en el sapo. 
Respecto de las respuestas autonómicas 
producidas por la oclusión carotídea proximal 
al corazón en las distintas especies, se obtuvo 
hipertensión, desincronización y polipnea en la 
rata, mientras que en el lagarto se obtuvieron 


respuestas tanto hipertensoras como hipoten- 
soras, siempre asociadas con polipnea intensa, 
taquicardia y sincronización. 

Finalmente, en el sapo ni la oclusión 
aguda ni la crónica tuyo efectos detectables so- 
bre las variables consideradas. 


B) Regulación comportamental de la presión 
arterial y de la frecuencia cardíaca en 
el sapo, Bufo arenarum Hensel. El papel 
de los laberintos carotídeos. 

El sapo Bufo arenarum Hensel observa- 
do en libertad de movimientos, fue capaz de 
modular su presión arterial sistemática y su 
frecuencia cardíaca a través de cambios res- 
piratorios (Fig. 1). Este proceso se realiza me- 
diante el aumento o la detención de los mo- 
vimientos respiratorios cuando, respectivamen- 
te, se produce un aumento o una disminución 
de los requerimientos de presión arterial y 
frecuencia cardíaca. El mecanismo básico de 
estos cambios, es la variación de la presión de 
la cavidad del.cuerpo, por cuanto, son fácil- 
mente reproducidas en el animal anestesiado 
o `зз.сейшайо, aumentando dicha presión 
por medio de un balón inflable ubicado en la 
cavidad del cuerpo o por compresión externa 
(Fig. 2). Por otra parte, la apertura de la boca 
produce efectos opuestos, El umbral más bajo 
para estas respuestas (menos de 10 mmHg), se 
encuentra ubicado en la parte superior del tó- 
rax, inmediatamente por delante de los labe- 
rintos carotídeos. La compresión rítmica de 
ambos laberintos, sincronizada con la sístole 
ventricular, también produce aumento de pre- 
sión arterial y frecuencia cardíaca. Concurren- 
temente durante las respuestas presoras y cro- 
notrópicas se observó detención respiratoria. 
La hipertensión y la taquicardia consecutivas 
al aumento de la presión cavitaria, persiste 
después de la extirpación o desnervación bi- 
lateral de los laberintos, vagotomía o destruc- 
ción del tronco cerebral (Fig. 3). 


Por lo tanto, los laberintos carotídeos 
podrían jugar un papel mecánico con este 
proceso, acumulando parte de la energía сі- 
nética de cada contracción ventricular, con- 
tribuyendo de esta manera a aumentar el ге- 
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torno venoso al corazón, producido prima- 
riamente por el aumento de la presión de la 
cavidad del cuerpo debido a la expansión pul- 
monar, ` 

Estos resultados indican que la respira- 
ción y la circulación interactúan en el sapo en 
un sistema realimentado altamente eficiente 
que no`depende de señales aferentes de origen 
barorreceptor. 


RATA 
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En el caso de la estimulación central, el 
requerimiento fundamental para la validez de 
nuestra comparación entre especies es la homo- 
logía de la estructura nerviosa estimulada y su 
participación en la regulación cardiovascular 
en todos los grupos estudiados. 

La formación reticular bulbomesencefá- 
lica, llena satisfactoriamente ambos requeri- 
mientos, como lo prueban abundantes eviden- 


LAGARTO 


SAPO 












































Fig. 5.— Diagrama en bloques que muestra la posible organización del circuito 
de control en las tres especies, C: Controlador, P: Planta (sistema controlado). 
DI: Diencéfalo. MES: Mesencéfalo, MED: Bulbar, CVC: Centro cardiovascular, 


RC: Centro respiratorio, CUS: Sistema cardiovascular. К! 





istema respiratorio. 


N: Realimentación nerviosa. Н: Realimentación humoral. М: Realimentación 
mecánica, 


Discusión 


La técnica del escalón unitario hace po- 
sible el análisis a lazo abierto (durante la per- 
turbación) y a lazo cerrado (durante la esta- 
bilización), del sistema de regulación consi- 
derado. El análisis del transitorio del comien- 
zo de las respuestas periféricas, provee infor- 
mación sobre el lazo abierto eferente de los re- 
ceptores autonómicos, y el análisis de los tran- 
sitorios de la recuperación de los valores inicia- 
les después de la suspensión del estímulo, 
muestra la conducta del sistema como un todo. 


cias experimentales (Voronin, 1961; Ramón- 
Moliner y Nauta, 1966; Segura et al., 1971, a, 
b) y presenta la ventaja adicional de ser extre- 
madamente resistente a la habituación por es- 
tímulos eléctricos, lo cual permite comparar 
un gran número de respuestas sin cambios 
significativos en las propiedades del sistema. 

Si las vías nerviosas activadas experimen- 
talmente son las mismas que actúan en con- 
diciones normales, como puede aceptarse que es 
el caso, el tiempo de reacción (latencia) más 
breve observado en la rata daría a su sistema 
nervioso una mayor capacidad de modificar el 
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estado de sus variables cardiorrespiratorias, 
cambiando su punto de trabajo, por así decir, 
más rápidamente que el lagarto o el sapo. 

En cuanto al análisis a lazo cerrado, se 
acepta que el controlador circulatorio de los 
mamíferos puede presentar las propiedades 
de un sistema de control proporcional, derivati- 
vo o integral (Korner, 1971). El tiempo más 
corto de estabilización (Toff), observado en 
la rata, sugiere la existencia de un mecanismo 
activo de amortiguamiento de las respuestas 
autonómicas, mientras que la lenta extinción 
de las curvas en lagartos y sapos, da apoyo a 
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posible desarrollo de un componente derivati- 
vo en el mecanismo involucrado (Fig. 4). 

Sobre estas bases, puede postularse que 
en la rata existiría una independencia poten- 
cial entre los mecanismos centrales de control 
cardiovascular y los vinculados con funciones 
respiratorias, mientras que en las otras espe- 
cies ambos se hallarían indisolublemente fu- 
sionados (Fig. 5). 

El problema de si esto implica también 
alguna diferenciación anatómica, requiere un es- 
tudio especial. 

Respecto de las respuestas a la oclusión 


TABLA 1 


Diferencias dinámicas en las respuestas cardiorrespiratorias а la estimulación del tegmentum mesen- 
cefálico de la rata, del lagarto y del sapo. 















































Var 1 1 1 1 Dis- oži- 1 1 
Retardo Ты Toff t} / t2 [сіті [tación | ERROR | Adap- 
na- | Post- | Tran- | Esta- 
Grupo s s s s s ción | Esté | sito | cio 
mulo rio |папо. 
N: 57) (№: 53) N: 57) N: 58) 
RATA 
0.60 + 0.04 | 1.20 + 0.07 | 3.76 + 0.43 | 2.48 | 2.26 + 0.12 |25/60 | 0/60 |16/60 | 0/60 | 48/60 
42%|.0% [26.669 0% | 80% 
P<os01_|p<oo0_ Lp < 0.001 <от | 
(№: 45) (N: 45) N: 44) (N: 43) 
1 y < 0.001 
LAGARTO P < 0.001 | Р < 0.001 Р < 0.00! 
2.43 + 024 |1930 + 0.85 |3716 2.49 | 28.23 | 405 + 0.30 | 0/45 | s/as 22/45 | 5/45 | 1/45 
o% |1211 %/ав.88%1.11%2.22% 
QQ" < 00014 P < 0.054 P < 0.05 
(N: 50) (№: 60) (N: 56) (№: 55) 
SAPO 3.07 + 0.13 | 10.36 + 0.65|29.58 + 268 |19.97 [3.15 +0.32 |0/60 [21/60 [23/60 [21/60 |32/60 
| 0% | 35% [8.339] 35% [53.33% 


























1: estos valores corresponden а la respuesta presora, Ver texto. 


2: estos valores corresponden a las respuestas presoras y 
N: número de muestras. 


Media aritmética ® error “standard” 


la idea de procesos pasivos. También la ausen- 
cia de error estable u oscilación postestímulo 
así como la presencia de adaptación de las res- 
puestas, indican la participación de fuertes la- 
zos de realimentación negativa en la rata. 

Las respuestas del lagarto mostrando 
menor oscilación y error estacionario que las 
del sapo y más que las de la rata, sugieren el 


cronotrópica. 


carotídea, tan conspícuas en la rata, ellas tam- 
bién se hallaron en el lagarto, denotando la 
existencia de reflejos barorreceptores de orí- 
gen carotídeo, mientras que en el sapo, el pa- 
pel de la misma zona arterial, laberinto inclui- 
do, no puede ser asociado a circuitos realimen- 
tados de carácter similar. Como se expuso en 
resultados, este hallazgo experimental condujo 
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al análisis de los mecanismos де control en el 
sapo que, como queda dicho, se vinculan es- 
trictamente a respuestas conductuales, proba- 
blemente desencadenadas por factores humora- 
les que actuando directamente sobre el medio 
interno del cerebro, desencadenarían los movi- 
mientos respiratorios responsables del incre- 
mento de presión y frecuencia cardíaca y en 
consecuencia del flujo. 


Sobre la base de nuestros datos cabría 


concluir que: 








la evolución de los sistemas de control 
biológico podría entenderse como la con- 
secuencia de un proceso de modeliza- 
ción que ocurre naturalmente y median- 
te el cual зе utilizan o descartan diver- 
sas formas adaptativas; 
consecuentemente, emergen una serie de 
tipos de control, fundadas en cambios 
morfológicos, tanto del sistema de con- 
trol (sistema nervioso central) como del 
sistema controlado (órganos periféricos), 
y de los transductores, que representan 
la concreción estructural de las interac- 
ciones entre los organismos y el medio 
externo; 

diversos modelos de control persisten en 
especies existentes hoy día y de muy 
antiguo origen (como anfibios y repti- 
les) y su estudio aparece como una fe- 
cunda herramienta para entender la evo- 
lución del control visceral asociado a la 
conducta, 
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